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RESUMEN

La fragmentacion per se es la subdivision de un habitat continuo en fragmentos mas
pequefios y aislados entre si. La teoria predice que las abundancias poblacionales deberian
disminuir a medida que aumenta la fragmentacion y el aislamiento. Sin embargo, la
fragmentacion siempre va asociada a pérdida de hébitat, por lo que los efectos
independientes de cada una de estas variables son usualmente confundidos. En este trabajo
se evalug, a través de un experimento manipulativo de campo, el efecto de la fragmentacion
per se y del aislamiento entre fragmentos sobre la distribucion y abundancia poblacional de
coccinélidos (adultos y larvas) y sus presas, los afidos. Para ello, se generaron 15 paisajes
continuos de alfalfa (Medicago sativa) de 30 x 30 m. Doce de ellos fueron posteriormente
fragmentados en 4 6 16 fragmentos, los que quedaron aislados por 2 6 6 m y rodeados por
una matriz de suelo desnudo. En todos estos paisajes la pérdida de habitat fue constante
(84%). Ademads, se incluyeron paisajes no fragmentados actuando como control. Se
evaluaron los cambios inmediatos, a corto y a largo plazo, en la distribucion y abundancia
de los insectos colectados mediante redes entomoldgicas. Previo a la fragmentacion, los
insectos se distribuyeron homogéneamente en los paisajes pero posterior a ella se
concentraron en los fragmentos remanentes. No se observo en ninguna de las especies un
efecto empaquetamiento. A corto plazo, solo los adultos de Hippodamia variegata e
Hippodamia convergens fueron mas abundantes en los paisajes con 16 fragmentos
separados por 2 m, pero este efecto desaparecid posteriormente. A largo plazo sélo las
larvas de H. variegata y H. convergens fueron significativamente mas abundantes en los
paisajes con 16 fragmentos separados por 6 m. Contrario a lo esperado, la fragmentacion
tuvo un efecto positivo, aunque transiente, sobre algunas especies de coccinélidos. Se

proponen algunos mecanismos para explicar estos patrones.

Palabras claves: fragmentacion, pérdida de habitat, coccinelidos, afidos, alfalfa,

experimento manipulativo



SUMMARY

Habitat fragmentation per se is the subdivision of a continuous habitat into small
and isolated fragments. The theory predicts smaller populations in more fragmented
landscapes with more isolated fragments. But, fragmentation usually occurs along with
habitat loss, so the independent effects of each one of these variables are generally
confused in the literature. In this study, through a manipulative field experiment, we
evaluated the effects of habitat fragmentation per se and isolation between fragments on the
distribution and population abundance of coccinellids (adults and larvae) and their prey, the
aphids. Fifteen continuous 30 x 30 m landscapes of alfalfa (Medicago sativa) were created.
Twelve of them were then fragmented in 4 or 16 fragments isolated by 2 or 6 m. The matrix
surrounding the fragments was composed by bare ground. All fragmented landscapes had a
constant amount of habitat loss (84%). Unfragmented Control landscapes were also
included. We evaluated the immediate, short-term and long-term changes in the distribution
and abundance of the insects collected with sweepnets. Before habitat fragmentation,
insects were homogeneously distributed within each landscape, but after fragmentation they
concentrated within remnant fragments. None species showed a packing effect. In the short-
term period, only adult’s Hippodamia variegata and Hippodamia convergens were more
abundant in those landscapes with 16 fragments separated by 2 m, but this effect
disappeared later. In the long-term period, only the larvae of H. variegata and H.
convergens were significatively more abundant in those landscapes with 16 fragments
separated by 6 m. Contrary to our expectations, habitat fragmentation had a positive,
though transient effect on some coccinellid abundance. Some mechanisms are advanced as

possible explanations for these patterns.

Key words: fragmentation, habitat loss, coccinellids, aphids, alfalfa, manipulative

experiments



INTRODUCCION

La fragmentacion del habitat es la progresiva subdivision de un habitat continuo en
fragmentos mas pequefios y aislados, los cuales quedan separados por un hébitat de
composicion o estructura diferente denominado matriz. La fragmentacion puede deberse a
procesos naturales, pero hoy en dia es principalmente causada por la actividad humana
(Fahrig y Grez, 1996).

La fragmentacion del hébitat puede afectar la distribucién y abundancia de los
organismos en el espacio, sobre todos de aquéllos que son especialistas de hébitat. Asi,
organismos que en un ambiente continuo presentan una distribucién homogénea, luego de
la fragmentacion pueden pasar a tener una distribucidn heterogénea al quedar restringidos a
los remanentes de habitat. Esto puede tener consecuencias para su sobrevivencia (Fahrig y
Grez, 1996).

En un sentido estricto, la fragmentacion del habitat implica, solamente, la ruptura en
pequefias unidades discretas de lo que, originalmente, era un habitat continuo. Sin embargo,
la fragmentacion, usualmente, lleva acompafiada una pérdida de habitat. Ambas variables
pueden tener efectos independientes sobre la sobrevivencia de los organismos. A pesar de
ello, muchos de los estudios las han confundido lo que impide esclarecer si las
consecuencias observadas derivan de la pérdida de habitat, de la fragmentacion o de ambas
(Fahrig, 1997; Caley et al., 2001). Por ello, ultimamente, se ha sugerido la necesidad de
controlar experimentalmente ambas variables (McGarigal y Cushman, 2002).

El grado de fragmentacion de un paisaje influye sobre los procesos ecoldgicos que
ocurren en él debido a que una fragmentacion mas intensa dejard remanentes mas
pequefios, con mayor proporcion de habitat en los bordes, lo que resulta en la incorporacion
al interior del fragmento de organismos y factores climaticos distintos. Ademas, la
fragmentacion cambia la oferta de los recursos. Asi, fragmentos de gran tamafio
contienen una mayor variedad y cantidad de recursos que fragmentos mas pequefios
(Collinge, 1996; Fahrig, 1997). Por esta razon, fragmentos de menor tamafio seran
capaces de contener poblaciones poco abundantes, las cuales son mas susceptibles a efectos

aleatorios demograficos, geneticos o ambientales que aumentan su probabilidad de



extincion (Fahrig y Grez, 1996). Sin embargo, si estos fragmentos pequefios son cercanos o
si la matriz entre fragmentos es permeable para los organismos que habitan el paisaje, el
intercambio de individuos entre los fragmentos aumenta, lo que facilita la recolonizacion
de poblaciones numéricamente deprimidas y, por lo tanto, disminuye su probabilidad de
extincion. Por ello, la configuracion espacial de un paisaje fragmentado es determinante en
el destino de las poblaciones (Fahrig y Merriam, 1985; Fahrig y Grez, 1996).

Los insectos son susceptibles a la fragmentacion del hébitat, cambiando su
distribucion, diversidad o abundancia en funcién de la configuracion espacial final de los
paisajes (Didham, 1997; Collinge y Forman, 1998; Gilbert et al., 1998). Entre ellos, los
coccinélidos (Coleoptera: Coccinellidae) responden a la fragmentacion del habitat incluso a
pequefia escala espacial (Kareiva, 1987; Grez, 1997; Grez y Prado, 2000). Los coccinélidos
son insectos depredadores que consumen principalmente &fidos (Hemiptera: Aphididae),
encontrandose en una gran variedad de habitats donde sus recursos estén disponibles.

En esta memoria de titulo se evalué experimentalmente el efecto de la
fragmentacion y aislamiento de la vegetacion sobre la abundancia y distribucion de
coccinélidos y de sus presas, los &fidos, asociados a alfalfa (Medicago sativa L.).



REVISION BIBLIOGRAFICA

La fragmentacion es la progresiva subdivision de un habitat continuo en fragmentos
mas pequefos y aislados, que quedan inmersos en un habitat diferente al original, en
estructura y calidad, denominado matriz. La fragmentacion afectara la estructura del paisaje
pudiendo alterar la composicion y sobrevivencia de las poblaciones (Fahrig y Grez, 1996).
Este proceso histdricamente no es nuevo por ser el resultado de eventos naturales tales
como huracanes, incendios o inundaciones. Sin embargo, en el Ultimo tiempo el
crecimiento y actividades de la poblacion humana ha cambiado la estructura de los paisajes
draméticamente, convirtiendo a la fragmentacién de los hébitats y su destruccion en las
causas primarias del aumento de la extincion de especies y de otros problemas de
conservacion (Harrison y Fahrig, 1995; Collinge, 1996; Debinski y Holt, 2000; Caley et al.,
2001; Davies et al., 2001; With et al., 2002).

La fragmentacién puede afectar la abundancia y distribucién de las poblaciones. El
habitat provee de diversos recursos (e.g., alimento, refugios, parejas), los que estan
disponibles para todos los organismos, aunque no sea de manera homogénea (Fahrig y
Paloheimo, 1988). La fragmentacion lleva a que los recursos se distribuyan mas
heterogéneamente, quedando fragmentos mas 0 menos ricos en recursos, generando un
paisaje diferente al original. La estructura y abundancia de las poblaciones estan
directamente relacionadas con la disponibilidad de recursos. Asi, ciertos fragmentos no
constituiran un hébitat propicio en cuanto a recursos, por lo que los individuos deberan
migrar o bien, de no hacerlo, podrdn morir. En cambio, otros fragmentos seran mas
atractivos por poseer mas recursos, viendo incrementada a lo largo del tiempo la
abundancia de las poblaciones que los habitan (Kareiva, 1987; Fahrig y Paloheimo, 1988;
Harrison y Fahrig, 1995; Didham, 1997; Caley et al., 2001).

A igual area inicial e igual pérdida de habitat, un ambiente méas fragmentado (i.e.,
mayor nimero de fragmentos) resultara en fragmentos méas pequefios que un ambiente
menos fragmentado. El tamafio de los fragmentos remanentes es de suma importancia en la
sobrevivencia de las poblaciones (Harrison y Fahrig, 1995). En primer lugar, fragmentos
mas pequefios poseen una relacion perimetro/area mayor, lo que por un lado aumenta la

probabilidad de emigracion de los organismos que los habitan, como es observado en



coccinélidos, y por otro aumenta la probabilidad de inmigracion de organismos desde la
matriz, los que pueden afectar negativamente a las poblaciones residentes (Collinge, 1996;
Grez y Prado, 2000). Tal es el caso observado en el Chaco Serrano en Argentina, donde los
pequefios fragmentos de bosque son invadidos por la abeja de miel, Apis mellifera Linnaeus
(Hymenoptera: Apidae), especie exotica que desplaza a los polinizadores nativos (Aizen y
Feinsinger, 1994). Ademas, un aumento en la relacion perimetro/area lleva usualmente a
modificaciones ambientales en los fragmentos, las cuales pueden no ser propicias para el
desarrollo de las poblaciones residentes. Estos efectos en conjunto son los que se conocen
como “‘efecto de borde” (Murcia, 1995) y que pueden afectar a todo el fragmento en caso
que este sea muy pequefio.

En segundo lugar, fragmentos mas pequefios tienen menos recursos por lo que
toleran poblaciones méas pequefias. Por ejemplo, las poblaciones de Teatraopes
tetraophthalmus (Coleoptera: Cerambycidae) asociados a malezas aumentan con el tamarfio
del fragmento debido a que estos poseen mayor cantidad del sustrato herbaceo del cual se
alimentan (Matter, 1997). Por ultimo los fragmentos de menor tamafio, por tanto menos
aparentes, tienen una menor probabilidad de ser recolonizados (Fahrig y Paloheimo, 1988).
De hecho, Venier y Fahrig (1996) demuestran, a través de una modelacion, que fragmentos
mas pequefios poseen menores abundancias poblacionales debidas, en gran parte, a que los
individuos requieren mas tiempo para descubrirlos y en ese intervalo pueden morir sin
Ilegar a colonizarlos.

Adicionalmente, la fragmentacién del habitat deja a las poblaciones separadas
espacialmente lo que puede predisponerlas a su extincion. Esto dependera de la distancia
entre los fragmentos remanentes, del tipo de matriz que los rodea y del comportamiento de
dispersion de las especies (Kareiva, 1987; Fahrig y Paloheimo, 1988; Didham, 1997).
Modelos de simulacién espacialmente explicitos demostraron que fragmentos mas aislados
soportan poblaciones mas pequefias que fragmentos cercanos (Fahrig y Paloheimo, 1988).
En todo caso, el efecto de la distancia por si solo, puede no ser importante si el tamafio de
los fragmentos es el suficiente para asegurar niveles poblacionales viables (Fahrig y
Merriam, 1985; Fahrig y Paloheimo, 1988; Harrison y Fahrig, 1995)



Como se menciond anteriormente, la composicion o estructura de la matriz influye
fuertemente la dispersion de individuos entre fragmentos y por lo tanto la colonizacion a
nuevos parches. Los movimientos a través de la matriz tendran éxito cuando su
composicion o estructura vegetacional sea similar a la de los fragmentos (Farhig y
Merriam, 1994; Fahrig, 2001). Asi, en paisajes de maleza fragmentados, la recaptura de
Aphthona nigriscutis Foudras (Coleoptera: Chrysomelidae) es mayor en matrices de pasto
que en matrices de arbustos, posibilitindose un mayor intercambio de individuos entre
fragmentos rodeados por el primer tipo de matriz (Jonsen et al., 2001). Por otro lado,
individuos de Dicheirus dilatatus Dejean (Coleoptera: Carabidae) que habitan fragmentos
de pastos naturales de 34 cm de altura, ocupan mas la matriz compuesta por pastos de 19
cm que los de mas baja altura (4,7 cm), facilitando la inmigracion hacia aquellos
fragmentos rodeados por pastos altos los que poseen caracteristicas abidticas y de follaje
similar a los fragmentos (Collinge y Palmer, 2002). La matriz también puede llegar a
constituir un habitat alternativo al original. Por ejemplo, en Chile la abundancia de
coledpteros epigeos en una matriz de pino no difiere de la existente en fragmentos de
bosque Maulino rodeados por este tipo de matriz, debido a que en las plantaciones de pino
se permite el desarrollo de abundante sotobosque nativo (Grez et al., 2003).

La respuesta de las especies a la fragmentacion es muy amplia (Debinski y Holt,
2000). Un cambio en la estructura de un paisaje puede tener un efecto positivo sobre una
especie y negativo 0 neutro para otra. Por ejemplo, dos especies de coccinélidos,
Coleomegilla maculata Pallas y Harmonia axyridis Timberlake, responden de manera
opuesta ante la fragmentacion de paisajes de trébol, la primera incrementa sus abundancias
en paisajes mas fragmentados y la otra las mantiene (With et al., 2002). La variabilidad en
las respuestas a la fragmentacion incluso puede ocurrir dentro de una misma especie donde
ciertas etapas del ciclo de vida de un individuo son mas susceptibles a la fragmentacion que
otras. Por ejemplo, las ninfas de Acheta domestica (Orthoptera: Gryllidae) son mas
afectadas que los adultos ante un mismo nivel de fragmentacion de pastizales (With el al.,
1999).

Las respuestas diferenciales de las especies dependeran de sus caracteristicas de
historia de vida tales como la capacidad de dispersion, tasa reproductiva, nivel tréfico o la
amplitud en el uso de recursos o del habitat (i.e., generalistas o especialistas). Especies con



baja capacidad de dispersion tendrén una alta probabilidad de extincion, local o global, en
ambientes fragmentados, aun cuando los fragmentos remanentes queden relativamente
cercanos entre si, comparado con lo que ocurre con especies mas vagiles. En el caso de las
primeras, sus dindmicas poblacionales dependeran mas bien de fendmenos demograficos
que ocurren al interior del fragmento, tales como nacimientos y muertes, lo que puede
llevar a que en proximas temporadas reproductivas no existan los individuos suficientes
para mantener o aumentar la abundancia poblacional. Esto no ocurriria en especies con
facilidad de dispersion cuyos niveles poblacionales dependerdn también del flujo de
individuos entre los fragmentos. Asi las dos especies de coccinélidos mencionadas
anteriormente difieren en su respuesta a la fragmentacidn de paisajes de trébol debido a su
diferente conducta de dispersion. Coleomegilla maculata, si bien es habil rastreando presas
a micro escala, tiene una baja capacidad de vuelo, en contraposicion con H. axyridis que se
desplaza facilmente entre fragmentos en la busqueda de presas (With et al., 2002).
Respecto a los niveles tréficos, especies en los niveles méas altos de la cadena alimenticia,
tales como los depredadores o parasitoides, son usualmente mas sensibles a la
fragmentacion que los de niveles inferiores, como los herbivoros (Hunter, 2002). Por
ejemplo, en praderas de Alemania, un alto nimero de insectos parasitoides ve disminuida
sus abundancias con la fragmentacion, en cambio, s6lo una especie de herbivoro muestra
este patron. Ello lleva como consecuencia una depresion significativa del parasitoidismo,
asi el porcentaje de parasitoidismo en Oxystoma ochropus (Germ.) (Coleoptera:
Apionidae) disminuye de un 70% a un 35% en fragmentos méas pequefios (Kruess y
Tscharntke, 2000). EI mecanismo que explica la mayor sensibilidad de las especies de altos
niveles tréficos a la fragmentacion es que ésta altera mayormente su capacidad de
dispersion que la de sus presas, impidiendo la llegada oportuna de éstos a parches aislados
(Kareiva, 1987; Gilbert et al., 1998). Asi por ejemplo, en parches fragmentados de
Solidago sp., los coccinélidos no son capaces de distribuirse en los fragmentos con la
misma velocidad que los afidos, disminuyéndose el control demografico de sus presas
(Kareiva, 1987).



Las respuestas a la fragmentacion también pueden variar en el tiempo. En el momento
en que un paisaje pierde habitat y se fragmenta algunos individuos mueren producto de la
perturbacion, pero los individuos sobrevivientes pueden ingresar a los fragmentos y
concentrarse en este Unico habitat remanente, incrementando alli su densidad. Este
fendmeno se conoce como “empaquetamiento” de individuos (Debinski y Holt, 2000) y se
interpreta como un efecto positivo de la fragmentacion. Sin embargo, el empaquetamiento
inicial puede desaparecer en el tiempo debido a la disminucion en la calidad del habitat en
los fragmentos (e.g., disminucion en la disponibilidad de alimento o refugios) lo que altera
algunos procesos demogréficos, pudiendo disminuir la reproduccién o incrementar la
mortalidad (Falcy, 2004). Por ello, es importante seguir la trayectoria de los efectos de la

fragmentacion no sélo en el corto sino también en el largo plazo.

Fragmentacion versus pérdida de habitat

En un sentido estricto, la fragmentacion del habitat implica solamente la ruptura en
pequefias unidades discretas de lo que originalmente era un habitat continuo (Fahrig, 1998;
2003). Sin embargo, la fragmentacion, usualmente, lleva acompafiada una pérdida de
habitat. La pérdida de habitat generalmente tiene efectos negativos sobre las abundancias
poblacionales. En cambio, la fragmentacion, si bien usualmente se le asigna un efecto
negativo sobre las poblaciones y comunidades, algunos pocos trabajos teéricos y empiricos
indican que ella puede llegar a tener efectos positivos. Estos efectos de la fragmentacion se
manifiestan s6lo a altos niveles de pérdida de habitat (> 70%) (Andrén, 1994; Fahrig,
1998; Caley et al., 2001; With et al., 2002; Fahrig, 2003). A pesar de producir efectos por
separado, fragmentacién y pérdida han sido confundidas en la mayor parte de los estudios,
lo que impide esclarecer si las consecuencias observadas derivan de la pérdida de habitat,
de la fragmentacién o de ambas (Fahrig, 1997; Fahrig, 1998; Caley et al., 2001; McGarigal
y Cushman, 2002; Fahrig, 2003). Asi de 100 articulos cientificos publicados hasta abril del
2002, pertenecientes a la base de datos Cambridge Scientific Abstracts, que tratan el tema
de la fragmentacion del habitat, s6lo 17 evaluan el efecto de “fragmentacion per se”

(Fahrig, 2003).



La confusion de fragmentacion y pérdida de habitat se debe principalmente a que la
mayor parte de los estudios de fragmentacion se han realizado en “experimentos naturales”
(sensu Diamond, 1986) donde es dificil separar ambas variables. Un experimento natural se
define como aquella situacion en que ocurre naturalmente un cambio o perturbacion y se
evallan las consecuencias de dicha variacion (Diamond 1986). En estudios de
fragmentacion un experimento natural es cuando el investigador ocupa un sistema ya
fragmentado para poner a prueba sus hipétesis (e.g., un bosque fragmentado). En cambio,
cuando la perturbacién (e.g., fragmentacion) es producida en terreno por el experimentador
se trata de un “experimento manipulativo de campo” (sensu Hurlbert 1984). Este tipo de
experimentos es muy costoso tanto logistica como econémicamente, por lo que usualmente
solo se realizan a muy pequefia escala espacial y temporal. Sin embargo, tienen la ventaja
de controlar mas adecuadamente las variables independientes (e.g., forma, tamafio o
aislamiento de un fragmento) que un experimento natural y por ello son altamente
recomendados para avanzar en el entendimiento de las consecuencias de este tipo de
perturbacion (Debinski y Holt, 2000; McGarigal y Cushman, 2002; Holt y Debinski,
2003). A pesar de esta recomendacion, los experimentos manipulativos de campo son
escasos en la literatura a nivel mundial. De hecho, hasta el 2002, s6lo 5 experimentos
manipulativos de campo habian estudiado los efectos separados de la fragmentacién y
pérdida de hébitat (Fahrig, 2003). Por ejemplo, Caley et al., (2001) estudio el efecto de la
fragmentacion per se (sin pérdida de habitat) de corales sobre la abundancia de crustaceos.
Por otro lado en Chile desde el afio 1992 al 2004 se han publicado 54 articulos que
analizan los efectos de la fragmentacion del habitat. Un alto porcentaje de estos ocupan una
aproximacion experimental, pero sélo el 24% son manipulativos y el resto son

experimentos naturales (A.A. Grez y M. Bustamante-Sanchez, comunicacion personal®).

1. AA. Grez, A. A. y M. Bustamante-Sanchez, 2005, [comunicacion personal]. U.Chile, Fac. Cs.
Veterinarias y Pecuarias.



Importancia del estudio de la fragmentacion del habitat

El efecto de la fragmentacion sobre las especies es un tema relevante por varios motivos.
Desde el punto de vista de la conservacion bioldgica es necesario entender como la
fragmentacion per se afecta los procesos que influyen la dindmica de las poblaciones y
desarrollar estrategias para mantener las especies, asegurar la diversidad, las interacciones
troficas y el funcionamiento de los ecosistemas. Conociendo los efectos de la
fragmentacion es posible disefiar las mejores estrategias de disefio del paisaje en caso que
sea inevitable una pérdida de héabitat. También es posible establecer estrategias de
restauracion de sistemas ya fragmentados con el fin de disminuir al maximo la probabilidad
de extincion de poblaciones de interés en conservacion (Collinge, 1996; Caley et al., 2001;
Hunter, 2002). Por otro lado, desde el punto de vista de manejo de plagas, la fragmentacion
de los paisajes agricolas altera las interacciones depredador-presa, pudiendo resultar en un
incremento desmedido de poblaciones de herbivoros y consecuente dafio a los cultivos
(Hunter, 2002; With et al., 2002). Un buen disefio de la distribucion espacial de los cultivos
y Su manejo permitird un control més eficiente de estas plagas por parte de sus enemigos
naturales.

En la literatura de fragmentacion, existe un gran sesgo en el tipo de sistemas
estudiados, concentrandose la mayor parte de los estudios en sistemas naturales y muy
pocos en agro-ecosistemas. De hecho en Chile, s6lo un 19% de los 54 trabajos en
fragmentacion publicados entre 1992 y 2004 fueron realizados en sistemas agricolas (A.A.
Grez y M. Bustamante-Sanchez, comunicacion personal®). Esta memoria de titulo es una
contribucion a disminuir ese sesgo al estudiar el efecto de la fragmentacién de un
agroecosistema de alfalfa sobre las densidades poblacionales de coccinélidos y sus presas

los afidos.



Respuestas de los coccinélidos y sus presas, los afidos, a la fragmentacion del habitat

Los insectos son afectados por la fragmentacion del habitat (Didham, 1997;
Collinge y Forman, 1998). Entre ellos, los coccinélidos responden a la fragmentacion del
habitat incluso a una pequefia escala espacial (i.e., de unos pocos metros) (Kareiva, 1987;
Grez, 1997; Grez y Prado, 2000; With et al., 2002). Tantos las larvas como los adultos son
depredadores que consumen principalmente afidos por lo que se han usado frecuentemente
como controladores biolégicos. Sin embargo, ellos también consumen huevos de
lepiddpteros o polen. En Chile existen varias especies de coccinélidos, tales como Eriopis
connexa (Germ.), Hyperaspis sphaeridioides Mulsant, Hippodamia variegata (Goeze) e
Hippodamia convergens Guér., las dos primeras de origen nativo y las otras dos
introducidas al pais para el control biolégico de afidos de los cereales (Aguilera et al.,
1981; Zuniga et al., 1986; Grez, 1997; Grez y Prado, 2000).

La abundancia y dispersion de estas especies de coccinélidos es modulada por la
relacién perimetro/area de los fragmentos (determinado por su forma y tamafio), la calidad
de la matriz que rodea a los fragmentos y el grado de subdivision del hébitat. Ellos
presentan menores abundancias en aquellos fragmentos alargados, con una alta relacion
perimetro/area, en relacién a lo que ocurre en fragmentos cuadrados, con una baja relacion
perimetro/area. Por otro lado, fragmentos que estan rodeados por una matriz inhdspita para
los coccinélidos, presentan mayores abundancias de estos insectos que fragmentos rodeados
por una vegetacion que es utilizada por ellos (Grez y Prado, 2000). Por otra parte, paisajes
subdivididos desarrollan una menor abundancia de coccinélidos que paisajes continuos,
siempre y cuando la vegetacion entre los fragmentos no sea utilizada por ellos (Grez, 1997).
Estos cambios en las abundancias se explican, en parte, por modificaciones en la conducta
de dispersion de los coccinélidos (i.e., inmigracion y emigracion), por el desarrollo de la
vegetacion al interior de los fragmentos y por la abundancia de afidos (Grez, 1997; Grez y
Prado, 2000). Al evaluar el efecto del aislamiento entre fragmentos y de la pérdida
diferencial de habitat sobre la abundancia de E. connexa, se observa que a igual pérdida de
habitat, fue mas abundante en paisajes con fragmentos mas cercanos (2 m) que lejanos (6

m) y en paisajes con menor pérdida de habitat. Ademas, E. connexa se distribuyd
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preferencialmente en zonas de alfalfa crecida y en menor grado en areas donde la alfalfa
habia sido segada, pero esto se revirtio en la medida que los fragmentos de alfalfa perdieron
calidad (Maureira, 2003).

Los afidos (Hemiptera: Aphididae) son plagas de diferentes cultivos. Consumen la
savia de frutales, cereales y leguminosas, entre otros vegetales, ademas de transmitirles
virus fitopatdgenos. Dentro de las leguminosas visitadas por afidos se encuentra la alfalfa,
que es infestada por varias especies de estos insectos como Therioaphis trifolli (Monell),
Aphis craccivora Koch y Acyrthosiphon pisum (Harris). Todas estas especies tienen
actualmente una distribucion cosmopolita y fueron introducidas a Chile en las Gltimas tres
décadas (Artigas, 1994). Las abundancias poblacionales de &fidos y coccinélidos
desarrolladas a través del tiempo se reflejan en curvas que son tipicas de una relacion
depredador-presa, donde las dindmicas poblacionales de &fidos son seguidas, con un tiempo
de desfase, por la de los coccinélidos, sugiriendo que la abundancia de estos ultimos es
consecuencia de la dindmica de los afidos (Grez, 1997; Grez y Prado, 2000). Por otro lado
los afidos son afectados por la intervencion del habitat incluso a pequefia escala espacial.
Asi, por ejemplo, en pastizales calcareos fragmentados en Suiza, la abundancia de &fidos es
mayor en aquellos remanentes de hébitat de menor tamafio en comparacion con un paisaje
continuo (Braschler et al., 2003). Esto coincide con lo observado por Kareiva (1987) en que
los afidos alcanzan niveles de plaga en paisajes fragmentados y no asi en habitats continuos

de Solidago sp.
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HIPOTESIS

La fragmentacion y aislamiento diferencial de la vegetacion afectard la distribucion y
abundancia de coccinélidos y de sus presas, los afidos.

OBJETIVOS

Objetivo general
Evaluar experimentalmente, a través del tiempo, el efecto de la fragmentacion y
aislamiento diferencial de la vegetacion sobre la abundancia y distribucion de coccinélidos

y sus presas, los afidos, asociados a alfalfa.
Obijetivos especificos
1) Evaluar, a través del tiempo, el efecto de la fragmentacion en la distribucion espacial de

coccinélidos y afidos dentro de cada paisaje (i.e., fragmentos versus matriz).

2) Evaluar, a través del tiempo, el efecto del grado de fragmentacion sobre la abundancia
de coccinélidos y afidos en paisajes con igual pérdida de habitat.

3) Evaluar, a través del tiempo, el efecto del grado de aislamiento entre fragmentos sobre

la abundancia de coccinélidos y afidos en paisajes con igual pérdida de habitat.
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MATERIAL Y METODO

El estudio se realizd entre septiembre del 2002 y marzo del 2003 en el Campus
Antumapu en la Facultad de Ciencias Veterinarias y Pecuarias de la Universidad de Chile,
en paisajes de alfalfa (Medicago sativa L.) (Pioneer 5683) establecidos especialmente para
los fines de esta investigacion. La alfalfa mantiene poblaciones abundantes de coccinélidos
y, por lo tanto, constituye un sustrato vegetacional adecuado para trabajar con este grupo de
insectos (Grez y Prado 2000).

La primera semana de septiembre se sembro alfalfa en quince paisajes de 30 x 30 m,
distribuidos linealmente en 3 bloques de 5 paisajes cada uno. Cada bloque estaba separado
del otro por 50 m vy la distancia entre paisajes dentro de cada bloque fue de 20 m. EI 12 de
diciembre, cuatro paisajes de cada bloque fueron intervenidos, extrayendo en todos el 84%
de su hébitat (i.e., pérdida de hébitat constante) mediante un tractor y una rastra. El habitat
remanente fue fragmentado y aislado en diferentes grados (4 6 16 fragmentos y 2 6 6
metros). Quedaron asi paisajes con 4 fragmentos de 36 m? o 16 fragmentos de 9 m?, los
cuales fueron separados entre si por 2 6 6 metros. El quinto paisaje de cada bloque no fue
intervenido, permaneciendo como paisaje control. Este permitié evaluar los cambios
temporales de la fauna en ausencia de cualquier perturbacién. Ademas, al comparar este
paisaje control con los otros paisajes fragmentados fue posible evaluar el efecto de un
mismo nivel de pérdida de habitat en paisajes con diferentes niveles de fragmentacién y
aislamiento. De esta manera, en cada bloque se asignaron aleatoriamente los siguientes
tratamientos: 1) 4 fragmentos separados por 6 m, 2) 16 fragmentos separados por 6 m, 3) 4
fragmentos separados por 2 m, 4) 16 fragmentos separados por 2 m y 5) control (Fig. 1).
La pérdida de habitat, el grado de fragmentacion y de aislamiento se mantuvieron
constantes hasta abril del 2003, pasando una rastra y aplicando herbicidas selectivos segln
necesidad, para dejar libre de alfalfa u otro tipo de vegetacién al suelo que rodeaba a los

fragmentos (matriz).
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Fig. 1: Esquema del disefio experimental de los 15 paisajes distribuidos en 3 bloques. El
color gris representa a la matriz y el verde a los fragmentos y el control. Las distancias no
estan a escala.

Los coccinélidos fueron muestreados mediante redes entomoldgicas desmontables,
con una apertura de 30 cm de didmetro, método que ha sido sindicado como el mejor
estimador de las abundancias de coccinélidos en alfalfa (Elliott y Michels, 1997). En cada
paisaje se seleccionaron 32 puntos (coordenadas) al azar. Para la seleccion de los puntos a
muestrear se tuvieron en consideracion dos aspectos. Lo primero es que éstos debian estar
separados a lo menos por 3 m, ya que muestreos anteriores en alfalfa, en la misma época
del afo, arrojaron que no hay dependencia espacial de los datos por sobre esta distancia
(A.A. Grez, comunicacion personal'). Lo segundo es que en los paisajes que fueron
fragmentados (cuatro en cada bloque), la mitad de los puntos seleccionados fueran en la
superficie destinada a fragmentos y la otra mitad en la superficie destinada a la matriz. En

cada punto de muestreo se paso la red 4 veces para cubrir un area de 2 m?. Inmediatamente
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de pasada la red se revisd su contenido y se contabilizaron los adultos y las larvas de las
distintas especies de coccinélidos. Ademas, paralelamente a cada muestreo de coccinélidos,
se realizd un muestreo independiente para contabilizar los afidos presentes. En este
muestreo se paso la red en 8 puntos dentro de cada paisaje.

Los muestreos se realizaron el 5 de diciembre (semana -1), 19 de diciembre (semana
1), 2 de enero (semana 3), 16 de enero (semana 5), 30 de enero (semana 7), 12 de marzo
(semana 13) y 25 de marzo (semana 15). La comparacion entre las semanas -1 y 1
permitié evaluar si existio un efecto empaquetamiento inmediatamente luego de la
fragmentacion. El periodo que comprende las semanas 1 a 7 permitié ver los efectos a
corto plazo de la fragmentacion y aislamiento sobre los coccinélidos. Los insectos
colectados durante este periodo representan mayormente individuos que han inmigrado al
sitio de estudio luego de haber sobrevivido el invierno en sus lugares de hibernacion. Los
dos ultimos muestreos de marzo, en adelante semanas 13 y 15, permitieron evaluar el
efecto a largo plazo de la fragmentacion y aislamiento diferencial. En esta etapa la mayor
parte de los coccinélidos han cesado su etapa de inmigracién. Esto, unido al hecho de que
los coccinélidos demoran un mes en alcanzar su estado adulto y reproductivo y que pueden
vivir como adultos durante varios meses (Etchégaray y Barrios, 1979), sugiere que la
mayor parte de los insectos colectados durante el segundo periodo son mayoritariamente
aquellos sobrevivientes del primer periodo y los nuevos individuos emergidos de los
huevos depositados durante el verano en los paisajes de alfalfa, méas que inmigrantes desde
fuera del area de estudio.

El efecto del tipo de habitat (fragmento versus matriz) sobre la distribucion de
coccinélidos y afidos en los paisajes se evalud en tres periodos de tiempo: a) entre semanas
-1y 1 para evaluar el efecto inmediato de la fragmentacion sobre la distribucion de estos
insectos, b) entre semanas 1 y 7 para evaluar el efecto a corto plazo y c¢) entre semanas 13 y
15 para evaluar el efecto a largo plazo. Para los periodos a) y c) que involucraban sélo dos
fechas se utilizaron ANDEVAs y para el periodo b) que involucraba varias fechas, se
realizd6 un ANCOVA, con el tiempo como co-variable. En caso de existir efectos

significativos se realizo la prueba LSM para comparar los promedios.
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Para evaluar si existio un empaquetamiento inmediatamente luego de la fragmentacion
se calculo la diferencia en las abundancias en cada paisaje entre el tiempo -1 y 1 a traves
de:

(Aby — Ab.;)/Ab4

siendo Ab; la abundancia en la semana 1 y Ab.; la abundancia en la semana —1. Estos
resultados se analizaron mediante un ANDEVA.

Los mismos ANDEVAs y ANCOVAs utilizados arriba en el corto y largo plazo se
hicieron para evaluar el efecto del tipo de paisaje, considerando las diferentes
combinaciones de fragmentacion y aislamiento, incluido el paisaje control, sobre la
abundancia de coccinélidos y afidos. Ademés, para evaluar el efecto del nivel de
fragmentacion (4 6 16 fragmentos) y de aislamiento (2 6 6 m) se corrieron estos analisis sin
incluir el control, pero ahora considerando solamente los paisajes fragmentados. Las
variables respuestas en estos Ultimos analisis fueron a) los adultos de las cuatro especies
mas abundantes de coccinélidos, b) las larvas de las tres especies mas abundantes y c) el
total de &fidos.

El modelo de cada ANDEVA fue el siguiente:
Y = p+ Pit Tk (P*P)ij + ek

Y : variable respuesta (abundancia)

i : promedio poblacional

Pi : efecto del tipo de hébitat, paisaje o grado de fragmentacion y de aislamiento.
T; : efecto tiempo

(P*P)jj: efecto interaccion entre variables

gijk . efectos residuales
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El modelo a seguir en cada ANCOVA fue el siguiente.

Y = p + Pi + (P*P);; + b1(X)ij + &ijk

Y . variable respuesta (abundancia)
u : promedio poblacional
Pi : efecto del tipo de hébitat, del paisaje o grado de fragmentacion o de aislamiento.

(P*P);;: efecto interaccion entre variables
b1(X);; : covariable tiempo

gij . efectos residuales

Todos los andlisis se realizaron en el paquete estadistico SAS (SAS Institute Inc.
1989-1996).
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RESULTADOS

A lo largo de todo el estudio se encontraron 9.708 individuos que correspondieron a
los estados adulto y larvario de Eriopis connexa (Germ.), Hippodamia variegata (Goeze) e
Hippodamia convergens Guerin (3448, 5266 y 629 individuos, respectivamente) y a los
estados adultos de Hyperaspis sphaeridioides Mulsant (303 ejemplares), Adalia deficiens
Mulsant, Adalia bipunctata (L.), Cicloneda sanguinea (L.), Psyllobora picta (Ger.), Adalia
angulifera Mulsanty Scymnus sp con 62 individuos en total.

La abundancia de coccinélidos totales fue incrementando desde la semana -1 a la
semana 5 para luego decrecer y volver a aumentar durante las semanas 13 a 15. Las
abundancias de las diferentes especies variaron a lo largo del tiempo. Eriopis connexa, en
su estado adulto y larvario, dominé desde la semana —1 a la 7; paralelamente H. variegata
(adultos y larvas) fue aumentando, llegando a representar alrededor del 70% de los
coccinélidos totales durante los Gltimos dos muestreos. Hippodamia convergens e H.
sphaeridioides  se encontraron durante todo el periodo experimental, pero con menor
abundancia que las especies anteriores. El resto de las especies se presentaron de manera
esporadica y en baja cantidad (Figs.2 y 3).

El estado adulto fue siempre el mas abundante, observandose un maximo durante la
semana 15 (F,60) 33.3; P < 0.001) lo que se explica por el alto nimero de individuos de H.
variegata (Fig. 2). Las larvas estuvieron presentes durante todo el periodo de estudio y
fueron incrementando lentamente hasta alcanzar la mayor abundancia en el Gltimo

muestreo, particularmente las de H. variegata (F 60y 20,4; P < 0.001, Fig. 3).
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Figura 2. Abundancia promedio de adultos de las diferentes especies de coccinélidos por

redada entre el 17 de diciembre de 2002 (semana —1) y el 25 de marzo del 2003 (semana

15).
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Figura 3. Abundancia promedio de larvas de las diferentes especies de coccinélidos por

redada entre el 17 de diciembre de 2002 (semana —1) y el 25 de marzo del 2003 (semana

15).
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Por otro lado se encontraron 11.052 afidos, que correspondieron a Therioaphis trifolli
(Monell), Aphis craccivora Koch y Acyrthosiphon pisum (Harris). La abundancia de afidos
totales disminuyo luego de la fragmentacion, para luego ir aumentando hasta alcanzar su
maximo en la semana 15. Therioaphis trifolli domind durante todo el estudio (10.711
individuos), por su lado A. craccivora y A. pisum se encontraron durante todo el periodo
experimental, pero con abundancias muy bajas (241 y 100 individuos, respectivamente)

(Fig. 4).
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Figura 4. Abundancia promedio de las diferentes especies de afidos por redada entre el 17
de diciembre de 2002 (semana —1) y el 25 de marzo del 2003 (semana 15).
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ABUNDANCIA DE COCCINELIDOS Y AFIDOS EN FRAGMENTOS Y
MATRIZ (Objetivo 1)

Previo a la fragmentacion (semana -1), los coccinélidos y los afidos tenian la misma
abundancia en los puntos que luego pasarian a ser fragmentos o matriz. Sin embargo,
inmediatamente luego de la fragmentacion (semana 1) ellos aumentaron significativamente
en los fragmentos, alcanzando alli 14 y 9 veces (coccinélidos y afidos, respectivamente)
mas individuos que en la matriz, donde practicamente desaparecieron (Figs. 5y 6, Tabla 1).

Posteriormente, tanto en el corto como en el largo plazo (semanas 1 a 7 y 13 a 15)
las mayores abundancias de coccinélidos y afidos en los fragmentos que en la matriz
continuaron siendo significativas, independiente del nivel de fragmentacion y aislamiento
de los paisajes (Tabla 1). En el corto plazo, estos insectos alcanzaron abundancias hasta 19
(coccinélidos) y 99 (afidos) veces mayores en los fragmentos que en la matriz y en el largo
plazo estos valores subieron hasta 100 y 160 (Figs. 5y 6).
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Figura 5. Abundancia promedio de coccinélidos totales (adultos y juveniles) en los
diferentes tipos de habitat (fragmento y matriz) entre el 17 de diciembre de 2002 (semana —
1) y el 25 de marzo del 2003 (semana 15). Los valores para todos los paisajes fragmentados

fueron agrupados.
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Figura 6. Abundancia promedio de afidos totales en los diferentes tipos de habitat
(fragmento y matriz) entre el 17 de diciembre de 2002 (semana —1) y el 25 de marzo del

2003 (semana 15). Los valores para todos los paisajes fragmentados fueron agrupados.
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Tabla 1. Resultados de los ANDEVASs (semanas -1y 1y 13y 15) y ANCOVAs (semanas

1 a7) para el efecto tipo de habitat sobre las abundancias de coccinélidos y &fidos totales.

Coccinélidos Afidos
Semanas-1a1l
Habitat Fui5=106,5  P<0,001  Fu15=11,68  P<0,001
Habitat*Tiempo F (115=102,4 P<0,001 F115=18,34  P<0,001
Semanas 1a7
Habitat Fu10=18326 P<0,001  Fq¢=367,7  P<0,001

Habitat*Fragmentacion F 110= 0,02 P=0,87 Fa9= 0,88 P=0,35

Habitat*Aislamiento F (1,10=2,16 P=0,14 F(1,9=2,45 P=0,12
Semanas 13 a 15

Habitat Fu10=1640  P<0,001  Fq9=4355  P<0,001

Habitat*Fragmentacion  F (1,10=2,46 P=0,12 F1,9=1,39 P=0,24

Habitat*Aislamiento F 1,10=0,13 P=0,71 F 1,9=0,12 P=0,73
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EFECTOS DE LA FRAGMENTACION Y AISLAMIENTO SOBRE LAS
ABUNDANCIAS DE COCCINELIDOS Y AFIDOS (Obijetivos 2y 3)

Efectos inmediatos

En general, inmediatamente luego de la fragmentacion las diferentes especies de
coccinélidos y afidos no variaron sus abundancias en un mismo paisaje, salvo por H.
convergens cuyo incremento fue significativamente mayor en el control que en los paisajes
4fr —2my 16fr — 6m (Figs. 7y 8, Tabla 2).

Tabla 2. Resultados del ANDEVA para el efecto del tipo de paisaje sobre el
empaquetamiento de coccinelidos y afidos. Para esto se calcul6 la diferencia entre las
abundancias en la semanas 1 y la semana —1 con el indice descrito en Materiales y

Métodos. (1) = larvas de coccinélidos.

Paisaje

Especie Fus) P

E. connexa 2,63 0,11
E. connexa (I) 2,10 0,17
H. variegata 1,38 0,32
H. variegata (1) 1,29 0,34
H. convergens 4,89 0,02
H. convergens (1) 1,00 0,46
H. sphaeridioides 0,38 0,81
Afidos totales 1,82 0,21
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Figura 7. Abundancia promedio por redada, segun paisaje, de los estados adultos de A) E.
connexa, B) H. variegata, C) H. convergens y D) H. sphaeridioides, entre el 17 de
diciembre de 2002 (semana —1) y el 25 de marzo del 2003 (semana 15).
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Figura 8. Abundancia promedio por redada, segun paisaje, de las larvas de A) E. connexa,
B) H. variegata y C) H. convergens y de D) &fidos totales, entre el 17 de diciembre de
2002 (semana —1) y el 25 de marzo del 2003 (semana 15).
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Efectos a corto plazo

En el corto plazo, los adultos y larvas de E. connexay los adultos de H. convergens
fueron méas abundantes en el paisaje control que en los cuatro paisajes fragmentados, en
tanto que los adultos de H. variegata e H. sphaeridioides y las larvas de H. variegata e H.
convergens Y los afidos no presentaron diferencias significativas entre los paisajes (Figs. 7
y 8, Tabla 3).

Al analizar las abundancias de coccinélidos y afidos en los paisajes fragmentados
(i.e., sin considerar el control) para evaluar el efecto del nivel de fragmentacion y de
aislamiento, los adultos de H. variegata e H. convergens fueron y tendieron (P = 0,06),
respectivamente, a ser mas abundantes en los paisajes con 16 fragmentos que en aquellos
con 4 fragmentos (Tabla 4). Mas aun, hubo una interaccion significativa entre el nivel de
fragmentacion y aislamiento sobre las abundancias de estas especies, siendo ellas mas
abundantes en los paisajes de 16 fragmentos separados por 2 m (Tabla 4). Hyperaspis
sphaeridioides, los adultos y larvas de E. connexa, las larvas de H. variegata e H.
convergens y los afidos no fueron afectados por el nivel de fragmentacion ni aislamiento
(Tabla 4).
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Tabla 3. Resultados de los ANCOVAs para el efecto a corto plazo del tipo de paisaje
sobre las abundancias de los adultos y larvas (I) de E. connexa, H. variegata, H.

convergens, los adultos de H. sphaeridioides y afidos totales.

Especie Paisaje

E. connexa F (453=6,56 P<0,001
E. connexa (I) F (452=2,61 P=0,04
H. variegata Fus3=1,74 P=0,15
H. variegata (I) F 452=0,93 P=0,45
H. convergens F 453=3,12 P=0,02
H. convergens (1) F (452=0,91 P=0,46
H. sphaeridioides F 4,52=2,05 P=0,10
Afidos totales F 452=1,98 P=0,11
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Tabla 4. Resultados de los ANCOVAs para el efecto a corto plazo del nivel de
fragmentacion, de aislamiento y su interaccién, sobre las abundancias de los adultos y
larvas (1) de E. connexa, H. variegata, H. convergens, los adultos de H. sphaeridioides y
afidos totales. Los grados de libertad del error varian en funcion del modelo del ANCOVA

que mejor se ajusto a los datos.

Especie Fragmentacion Aislamiento Fragmentacion *
Aislamiento

E. connexa F@4=0,71 P=0,40 F142=0,77 P=0,38 F (142=0,27 P=0,60
E. connexa (1) F@43=0,00 P=0,94 F@143=2,79 P=0,10 F(143=0,03 P=0,86
H. variegata F@42=537 P=0,02 F@14=107 P=0,30 F(142=5,48 P=0,02
H. variegata (1) F@43)=094 P=0,33 F(143=06 P=0,44 F (143=0,04 P=0,85
H. convergens Fa4=3,46 P=0,06 F@142=1,03 P=0,71 F@142=4,74 P=0,03
H. convergens (I) F(143=0,00 P=1,00 F143=098 P=0,32 F(143=2,08 P=0,15
H. sphaeridioides  F(141)=0,87 P=0,35 F(141)=0,77 P=0,38 F(141)=0,00 P=0,99
Afidos totales Fus=1,98 P=0,11 F5,)=1,98 P=0,11 F(45,=1,98 P=0,11

Efectos a largo plazo

En el largo plazo, a nivel de paisaje solo el estado larvario de H. convergens
presentd diferencias significativas, siendo mas abundante en los paisajes con 16 fragmentos
separados por 6 m (Fig. 8, Tabla 5). Al analizar el efecto del nivel de fragmentacion, las
larvas de H. convergens e H. variegata fueron y tendieron a ser (P=0,07), respectivamente,
mas abundantes en los paisajes con 16 fragmentos, en cambio las otras especies de
coccinélidos, sus larvas y los &fidos tuvieron abundancias similares en paisajes con
diferentes niveles de fragmentacion. Ninguna especie fue afectada por el aislamiento entre

fragmentos (Tabla 6).
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Tabla 5. Resultados de los ANDEVAs para el efecto a largo plazo del tipo de paisaje,

sobre las abundancias de los adultos y larvas (I) de E. connexa, H. variegata, H.

convergens, los adultos de H. sphaeridioides y afidos totales

Paisaje

Especie Fa,4) P

E. connexa 0,55 0,70
E. connexa (I) 0,67 0,62
H. variegata 0,38 0,81
H. variegata (1) 1,37 0,27
H. convergens 1,53 0,22
H. convergens () 2,98 0,03
H. sphaeridioides 0,57 0,68
Afidos totales 0,72 0,58
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Tabla 6. Resultados de los

ANDEVAs para el efecto a largo plazo del nivel de

fragmentacion, de aislamiento y su interaccion, sobre las abundancias de los adultos y

larvas (1) de E. connexa, H. variegata, H. convergens, los adultos de H. sphaeridioides y

afidos totales.

Fragmentacion Aislamiento Fragmentacion *
Aislamiento
Especie Fa,19) P F19) P F.19) P
E. connexa 0,11 0,74 0,12 0,73 1,79 0,19
E. connexa (1) 1,15 0,29 0,01 0,90 0,66 0,42
H. variegata 0,39 0,54 0,00 0,96 0,08 0,78
H. variegata (I) 3,55 0,07 0,25 0,62 0,09 0,77
H. convergens 0,10 0,75 0,08 0,78 0,04 0,84
H. convergens (I) 5,13 0,03 2,83 0,10 0,34 0,56
H. sphaeridioides 1,45 0,24 0,99 0,33 0,42 0,52
Afidos totales 1,48 0,23 0,00 0,95 0,32 0,57
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DISCUSION

Como era esperable, la distribucion de coccinélidos y afidos fue afectada por la
fragmentacion del habitat. Previo a la fragmentacion de la alfalfa, recursos tales como
alimento (i.e., afidos y polen para los coccinélidos y la alfalfa para los é&fidos), refugio
contra depredadores, individuos de la misma especie con quien interactuar y caracteristicas
abioticas propicias para la vida, como la temperatura, se distribuian completamente en el
paisaje, lo que habria permitido que los coccinélidos y afidos tuvieran acceso a estos
recursos de manera igualitaria. Pero, luego de la fragmentacidn, estos recursos pasaron a
distribuirse de manera heterogénea, concentrandose en los fragmentos remanentes, con la
consecuente redistribucion de los insectos. En contraposicion a los fragmentos, la matriz
de suelo desnudo constituy6 un habitat inhospito para estos individuos, no sélo por la falta
de alimento sino también por las altas temperaturas alcanzadas alli. De hecho, las
temperaturas méaximas en la matriz fueron, en promedio, casi 10° C superiores a la de los
fragmentos, superando los 40° C (A.A. Grez, comunicacion personal®). Esta distribucion
desigual en fragmentos y matriz ocurrié durante todo el experimento, incluso a lo largo del
tiempo estas diferencias se fueron haciendo cada vez mas marcadas.

Por lo menos dos mecanismos pueden explicar la concentracion de insectos en los
fragmentos: mortalidad y dispersion. Experimentos llevados a cabo en diciembre del 2002
y en abril del 2003 en los que adultos de E. connexa se dejaron durante 3 dias en
inclusiones en los fragmentos y la matriz, mostraron una mortalidad significativamente
mayor en este Ultimo habitat (99% vs 25% en diciembre y 85,3% y 18,5% en abril, en
matriz y fragmentos, respectivamente, A.A. Grez, comunicacion personal’). Por otra parte,
las condiciones desfavorables en la matriz habrian hecho que los individuos que quedaron
en ella inmediatamente luego de la fragmentacién o que llegaron a ella posteriormente
hayan inmigrado hacia el habitat remanente, ya sea dentro del mismo paisaje u otro,
concentrandose alli. Experimentos de marcaje-recaptura de adultos de E. connexa, en los
que se liberaron individuos en la matriz y en los fragmentos remanentes mostraron que
éstos abandonaban rapidamente la matriz, ya sea caminando o volando, aunque algunos
pocos permanecian en ella en pequefios vestigios de vegetacion. Ademas, una alta

proporcion de individuos migraba hacia la alfalfa en cambio muy pocos salian desde los
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fragmentos (Rios, 2004; A.A. Grez, comunicacion personal’). Si bien no se cuenta con
datos empiricos de mortalidad o de movimiento de afidos en nuestro sistema experimental,
es muy probable que luego de la fragmentacion ellos migraran desde la matriz hacia la
vegetacion remanente o murieran durante el proceso y que en los siguientes eventos de
inmigracion hayan colonizado los fragmentos. En el mismo campo experimental otros
insectos también se concentraron en los fragmentos remanentes. Tal es el caso de los
coleopteros de las familias Carabidae y Lathridiidae, cuyas mayores abundancias en los
fragmentos de alfalfa se corresponden con la presencia mayoritaria alli de sus recursos
alimenticios (Reyes 2003; Grez et al., 2004).

El posible efecto de empaquetamiento, esto es, el incremento desproporcionado
inmediatamente luego de la fragmentacién de las abundancias de coccinélidos y afidos en
los paisajes fragmentados en relacion al control, fue descartado en este estudio. Si bien
todas las especies de coccinélidos y los &fidos incrementaron sus abundancias en la semana
1, este incremento fue similar en los paisajes fragmentados y en el control, lo cual sugiere
que las mayores abundancias se debieron simplemente a la fenologia de los insectos, que se
encontraban en la etapa de colonizacion del sistema en el momento de la perturbacion, y no
al ingreso desproporcionado de individuos desde la matriz de los paisajes fragmentados
hacia los fragmentos. Es posible que muchos de los insectos que estaban en la alfalfa antes
de que fuera convertida en suelo desnudo, murieran o bien se dispersaran a gran distancia
durante el proceso de fragmentacion y pérdida de habitat.

A corto plazo, los estados adultos y larvario de E. connexa y el estado adulto de H.
convergens fueron mas abundantes en el paisaje control respecto a los fragmentados, lo que
sugiere que la pérdida de habitat tendria un efecto negativo sobre las abundancias
poblacionales de estos coccinélidos. Al considerar sélo los paisajes fragmentados, la
fragmentacion per se tuvo un efecto positivo solamente sobre la abundancia poblacional de
adultos de H. variegata e H. convergens, las que fueron méas abundantes en los paisajes
con 16 fragmentos. Esto coincide con otros estudios en que la fragmentacion incrementa
las abundancias poblacionales (Collins y Barrett, 1997; Wolf et al., 1997; Collinge y
Forman, 1998; Caley et al., 2001; Bancroft y Turchin, 2003), sin embargo no coincide con

la teoria que predice que la fragmentacion tiene un efecto negativo sobre la abundancia
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poblacional (Fahrig, 1998; Burkey, 1999; With y King, 1999; Hill y Caswell, 1999; Urban
y Keitt, 2001). Posiblemente luego de la fragmentacion, los individuos que inmigran a los
paisajes y se posan en el suelo desnudo se mueven de manera aleatoria hasta que
encuentran un hébitat (Fahrig y Paloheimo, 1987; Gillespie, 1987). Tales individuos tienen
mas posibilidades de interceptar un fragmento cuando el paisaje contiene méas borde, es
decir en paisajes mas fragmentados. Asi los paisajes que contienen 16 fragmentos pequefios
tienen mas posibilidades de ser colonizados que los paisajes con 4 fragmentos grandes pero
con menos borde. De esta manera, los efectos positivos de la fragmentacion per se sobre las
abundancias de coccinélidos se deberian a un incremento en la probabilidad de inmigracion
a paisajes mas fragmentados. Otro mecanismo que se ha postulado para explicar las
mayores abundancias en paisajes mas fragmentados es el que ocurre cuando los fragmentos
quedan rodeados por una matriz rica en ciertos recursos, como por ejemplo alimento, pero
que no ofrece otros recursos tales como sitios para reproducirse o refugios. En este caso,
las mayores abundancias poblacionales se encontrarian en aquellos parches mas
relacionados con la matriz, es decir los parches mas pequefios. Un ejemplo de este
fendmeno ocurre con aves marinas, las que van a alimentarse al mar pero nidifican en
roquerios, alcanzando mayores abundancias en aquellos mas pequefios con mayor
superficie de contacto con el mar (Estades, 2001). Sin embargo, en nuestro estudio la
matriz no contenia recursos para coccinélidos por lo que este mecanismo es descartado. Por
otra parte, la mayor abundancia de coccinélidos en paisajes mas fragmentados podria
deberse a una mayor concentracion de sus presas, los afidos, en estos paisajes. Sin
embargo, los afidos siempre tuvieron abundancias similares en todos los paisajes, por lo
que factores tales como la configuracién espacial del paisaje mas que la abundancia de
afidos, podrian determinar las abundancias de coccinélidos. Esto ocurre con otras especies
de coccinélidos asociados a cultivos de alfalfa en Norteamérica, las que mostraron una
relacion muy baja con la abundancia de los afidos y mayor con la estructura de la alfalfa
(Elliott et al., 2002). Finalmente, otros mecanismos que pueden producir una relacion
positiva entre fragmentacion y densidad poblacional son la liberacion de competidores o
depredadores en el paisaje y la mayor reproduccién o menor mortalidad en los bordes

(Fahrig 2003). Sin embargo si estos mecanismos hubiesen operado en nuestro sistema el
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efecto positivo de la fragmentacion persistiria en el tiempo, lo cual no ocurre como se
discutird mas adelante.

La abundancia de H. variegata e H. convergens no solo dependié del nivel de
fragmentacion sino ademas de la distancia entre fragmentos en el paisaje, lo cual se refleja
en una interaccion significativa de la fragmentacion y distancia (véase Tabla 4). Asi, el
efecto de la fragmentacion a corto plazo fue significativo s6lo cuando la distancia entre
fragmentos era de 2 m. Esto podria deberse a la conducta de dispersion de los coccinélidos
una vez que deciden abandonar un fragmento. Si bien ellos tienen una alta probabilidad de
emigrar desde un fragmento con mayor relacién perimetro-area (Grez y Prado, 2000),
independientemente de su distancia al fragmento vecino, en aquellos paisajes con
fragmentos maés cercanos la posibilidad de encontrar nuevos fragmentos dentro del paisaje
es también mas alta que cuando estos fragmentos se encuentran mas distantes.
Experimentos de marcaje-recaptura, asi como la observacion de coccinélidos en
movimiento, han demostrado que ellos se dispersan mas entre fragmentos cuando éstos
estan separados por 2 m que por 6 my que luego de recorrer 2 m el 20% de los individuos
son capaces de seguir caminando y encontrar un fragmento, en cambio antes de alcanzar los
6 m el 100% de ellos vuela, con la gran mayoria abandonando el paisaje (Rios 2004; A.A.
Grez, comunicacion personal®). Por lo anterior, en paisajes con fragmentos mas cercanos el
efecto positivo de la fragmentacion per se en la inmigracion a los fragmentos no seria
contrarrestado por el efecto positivo de ella en la emigracion, al quedarse los insectos en el
mismo paisaje.

Contrario a Hippodamia variegata e H. convergens, E. connexa e H. sphaeridioides
no fueron afectadas positivamente por la fragmentacién ni por el aislamiento en el corto
plazo. Si, como se propuso anteriormente, la inmigraciéon es la causa mas probable del
aumento de la abundancia de las dos primeras especies de coccinélidos en ambientes mas
fragmentados, entonces el periodo en que ocurre la fragmentacion en relacion al periodo de
inmigracion de cada especie posiblemente determinara si existe 0 no un efecto. Basado en
las dinamicas temporales de H. variegata, H. convergens y E. connexa reportadas aca y en
estudios anteriores (Grez, 1997; Maureira 2003), la remocion de la alfalfa en nuestro

experimento fue previa al pico de inmigracion de H. variegata e H. convergens y posterior
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al de E. connexa, lo que explicaria la ausencia de efectos sobre esta ultima especie. Para H.
sphaeridioides no podemos sugerir el mismo mecanismo ya que no existen referencias
sobre su dinamica temporal.

A largo plazo, las abundancias de los adultos de las cuatro especies estudiadas no
difirieron entre paisajes ni tampoco fueron afectados por el nivel de fragmentacion o de
aislamiento, indicando que los efectos de la fragmentacion, cuando existen, son transientes,
desapareciendo con el tiempo. Sin embargo, las larvas de H. variegata e H. convergens
fueron més abundantes en los paisajes mas fragmentados y con mayor distancia entre los
fragmentos (16fr — 6m). Las larvas de coccinélidos se desplazan solamente caminando,
por lo que no pueden moverse a gran distancia. Por ello, su presencia en un paisaje depende
de las consideraciones que la hembra adulta hace al seleccionar el lugar de oviposicion.
Ellas habrian tenido méas posibilidades de ingresar a paisajes con mas borde en contacto con
sus fragmentos, situacion que ocurre en los paisajes con 16 fragmentos. Sin embargo, las
hembras evitan oviponer en lugares en que hubo o hay conespecificos. Por ejemplo
hembras de Adalia bipunctata y Coccinella septempunctata evitan oviponer en placas
petri que anteriormente contenian larvas de la misma especie (Doumbia et al., 1998).
Debido a que en el corto plazo los adultos de H. variegata e H. convergens fueron mas
abundantes en los paisajes 16fr — 2m, la probabilidad de encontrar una larva de la misma
especie en este paisaje era muy alta, lo que habria llevado a las hembras fecundadas a evitar
este paisaje y preferir el 16fr-6m. Adicionalmente, las larvas, debido a su baja vagilidad, no
habrian podido abandonar los fragmentos ni menos aun este tipo de paisaje, quedando
concentradas alli. Sin embargo para corroborar estos supuestos hubiese sido necesario
contabilizar el nimero de huevos ovipuestos por las hembras en los paisajes. Por lo tanto lo

anterior queda como una hipétesis a comprobar.
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En resumen, contrario a lo esperado, la fragmentacion del habitat per se tiene un
efecto positivo, aunque transiente, sobre la abundancia de dos de las cuatro especies de
coccinélidos mas comunes en alfalfa, siendo este efecto dependiente de la distancia entre
los fragmentos. Estos resultados pueden ser relevantes en el disefio de agroecosistemas por
cuanto incrementos, aun en cortos periodos de tiempo, de la abundancia de enemigos
naturales pueden evitar o controlar brotes poblacionales de especies de insectos plagas
(Kareiva, 1987; Roland, 1993; Roland & Taylor, 1997; With et al., 2002).
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CONCLUSIONES

1. La distribucion de coccinélidos y afidos fue afectada por la fragmentacion del
habitat.

2. No hubo efecto empaquetamiento inmediatamente luego de la fragmentacion.

3. La abundancia de afidos no fue afectada por el nivel de fragmentacion o de
aislamiento.

4. Contrario a lo esperado, la fragmentacion del habitat per se tuvo un efecto positivo,

aunque transiente, sobre la abundancia de dos de las cuatro especies de coccinélidos méas

comunes en alfalfa, siendo este efecto dependiente de la distancia entre los fragmentos.
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